AMEA-nın Xəbərləri (biologiya və tibb elmləri), cild 70, №3, sah. 73-77 (2015) 


Роль Пролина B Резистентности Растений К CrpeccopaM 


М.Г. Мамедова 


Институт молекулярной биологии и биотехнологии НАНА, пр. Матбуат, 2А, Баку А71073, 


Азербайджан; E-mail: гатта2010@тай.ти 


Рассмотрены такие аспекты роли пролина в резистентности растений к действию абиотиче- 
ских стрессоров как способность противодействия накоплению в клетках активных форм ки- 
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Ключевые слова: Стрессоры, абиотические факторы, пролин, антиоксиданты, адаптация 


Абиотические факторы являются не только 
определяющими в своем влиянии на границы 
распространения растений на планете, но и важ- 
нейшим условием культивирования растений, 
используемых человечеством для поддержания 
своего существования. Действие абиотических 
стрессоров вызывает снижение продуктивности 
культурных и уменьшение биоразнообразия ди- 
корастущих растений. Исследование клеточных 
и молекулярных механизмов, позволяющих рас- 
тениям адаптироваться к действию неблагопри- 
ятных факторов внешней среды, является одной 
из фундаментальных проблем современной 
биологии. Формирование адаптационного от- 
вета растительного организма на действие абио- 
тических стрессоров происходит в результате 
множественных метаболических изменений 
(Kant et al., 2006; Krishnan et al., 2008). Много- 
образие и сложность метаболических путей, от- 
ветственных за адаптацию растений приводит к 
выводу, что их регуляция является координиро- 
ванной. 

Поддержание оптимального водного стату- 
са и интактной структуры биополимеров яв- 
ляется одним из необходимых условий выжива- 
ния для растений при стрессе. На клеточном 
уровне метаболизм растений изменяется таким 
образом, чтобы предотвратить негативные по- 
следствия повреждающего действия стресс-фак- 
торов (Munns et al., 2009). Это достигается за 
счет реализации двух существующих одновре- 
менно (или последовательно) путей адаптации 
живых организмов к экстремальным факторам 
среды 1) индукции синтеза отсутствующих ра- 
нее макромолекул с новыми свойствами, обес- 
печивающих "нормальное" протекание клеточ- 
ного метаболизма при стрессе и 2) оптимиза- 
ции внутриклеточной среды функционирования 
ферментных систем за счет аккумуляции низ- 
комолекулярных органических соединений, об- 
ладающих протекторными и (или) осморегуля- 
торными свойствами (Bouchereau et al., 1999). 


Оба пути адаптации направлены на реше- 
ние одних и тех же задач - на обеспечение орга- 
низма энергией, восстановителями, предшест- 
венниками нуклеиновых кислот и белков, а 
также на поддержание функционирования кле- 
точных регуляторных систем в условиях стресса 
(Gechev et al., 2006). 

Эти задачи решаются в ходе реализации 
адаптационного процесса, который условно 
может быть разбит на две основные стадии: 
стресс-реакцию и специализированную адапта- 
цию (Kuznetsov et al., 2007). В первой стадии 
имеет место мобилизация или формирование 
защитных систем, обеспечивающих кратковре- 
менное выживание организма в условиях по- 
вреждающего действия стрессора. На второй 
стадии происходит формирование специализи- 
рованных адаптационных механизмов, ответст- 
венных за протекание онтогенеза в условиях 
длительного действия стрессорного фактора 
(Munns et al., 2009). Выживание растений в ус- 
ловиях стресса зависит от функционирования 
различных механизмов: одни из них определяют 
устойчивость растений при действии повреж- 
дающего фактора, тогда как другие обеспечи- 
вают репарацию повреждений на этапе восста- 
новления, когда повреждающий фактор уже не 
действует. Можно было думать, что устойчи- 
вость к засолению различных сортов пшеницы 
определяется независимой “работой” механиз- 
мов резистентности и репарации. 

В процессе эволюции кислород стал необ- 
ходимым компонентом окружающей среды и 
одним из условий существования аэробных ор- 
ганизмов. При этом образование активных форм 
кислорода (АФК) явилось негативным следст- 
вием жизни организма в аэробной среде. В 
дальнейшем у растений происходило формиро- 
вание и развитие сложных многоступенчатых 
защитных реакций, контролирующих уровень 
АФК. Действие на растительный организм лю- 
бого стрессорного фактора, как абиотического, 
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так и биотического, провоцирует сверхпродук- 
цию АФК и нарушает равновесие между их 
уровнем и активностью антиоксидантной за- 
щитной системы (Gechevet al., 2006; Mittler et 
al., 2002). Достижение нового равновесного co- 
стояния B изменившихся условиях представляет 
собой интегральный процесс, включающий 
множество метаболических путей, регуляция 
которых может осуществляться на транскрип- 
ционном, посттранскрипционном, трансляцион- 
ном и посттрансляционном уровнях. Однако 
механизмы взаиморегуляции между компонен- 
тами антиоксидантной системы на сегодняшний 
день практически не известны. 

Накопление в растительных клетках избы- 
точного количества активных форм кислорода 
(АФК) весьма возможно носит универсальный 
характер, поскольку индуцируемый ими окис- 
лительный стресс является одним из ранних по- 
вреждающих факторов стрессовых воздействий 
на растения (Krishnan et al., 2008). Показано, что 
АФК повреждают мембраны; окисляют амино- 
кислотные остатки в белках (тирозина, трипто- 
фана, фенилаланина, метионина, цистеина), что 
приводит к их инактивации; повреждают ДНК и 
другие важнейшие компоненты клетки (Mittler 
et al., 2002). При усилении в стрессовых усло- 
виях одноэлектронного восстановления кисло- 
рода при фотосинтезе в хлоропластах и транс- 
порта электронов при дыхании в митохондриях, 
прежде всего, образуется синглетный кислород 


( O2), супероксид-радикал (O2? ), затем продукт 
его дисмутации — H202 и, наконец, самый TOK- 


сичный гидроксильный радикал (ОН). 

В последнее время продукция АФК в рас- 
тительных клетках при стрессах стала рассмат- 
риваться не только как повреждающий фак- 
Top(Gong et al., 2005), но и как первичный сиг- 
нал для включения экспрессии генов, участ- 
вующих в стресс-адаптации (Радюкина и др., 
2011; Foyer et al., 2009). Супероксид-радикал, 
перекись водорода, гидроксил-радикал явля- 
ются частью сложного и разветвлённого про- 
цесса передачи стресс-сигналов. Они могут 
инициировать не только биосинтез ферментов- 
антиоксидантов, но и индукцию синтеза про- 
лина через МАПК-сигнальный каскад подобно 
абсцизовой кислоте. В клетках растений и бак- 
териях этот сигнальный каскад приводит к за- 
пуску осморегулирующего механизма. 

Известно, что обезвреживание АФК у рас- 
тений в стрессовых условиях эффективно обес- 
печивается многоступенчатой системой защиты, 
в которой участвуют антиоксидантные фер- 
менты, среди которых важнейшими являются 
супероксиддисмутазы (Си/7л-СОД, Ее-СОД, 
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Мп-СОД) (Huseynova et al., 2014; Huseynova et 
al., 2015). Однако при окислительном стрессе 
антиоксидантные ферменты могут инактивиро- 
ваться АФК и для восстановления их синтеза 
требуется определенное время. В этом случае, 
на первый план выходят низкомолекулярные 
метаболиты-антиоксиданты (Mittler et al., 2002). 

К низкомолекулярным соединениям C ан- 
тиоксидантными свойствами, участвующими в 
“тушении“ оксирадикалов, относят ряд неток- 
сичных или, как их часто называют, совмести- 
мых метаболитов, накапливающихся в расте- 
ниях при действии абиотических стрессов - сор- 
бит, мио-инозит, пролин (Alia et al.,1997), манит 
(Shen et al,1997), сахара (Синькевич и Ap., 
2009). Среди них пролин занимает особое ме- 
сто, поскольку его аккумуляция возникает в рас- 
тительных клетках при действии практически 
любых стрессовых факторов: низкая темпера- 
тура (Кузнецов и ap., 1999), засуха (Atkin et al., 
2009), тяжелые металлы (Холодова и др., 2005), 
ультрафиолетовая радиация (Радюкина и др., 
2011). В течение длительного времени физиоло- 
гия и биохимия пролинав работах рассматрива- 
лась в основном в связи с его осморегулятор- 
ной ролью. В настоящее время установлено, что 
стресс-индуцированное накопление пролина в 
растительных клетках обладает мультифунк- 
циональным действием на клеточный метабо- 
JIH3M, помогая растениям адаптироваться к не- 
благоприятным условиям, защищая от инакти- 
вации белки, ДНК, ряд ферментов и другие важ- 
нейшие клеточные компоненты (Кузнецов и др., 
2006). 

Одним из химических свойств пролина, 
входящих в современную концепцию о проти- 
водействии накоплению в клетках АФК, значи- 
тельно опережающих повреждающее действие 
многих абиотических факторов, является его 
способность “тушить“ синглетный кислород и 
гидроксил радикал (Alia et al., 1997; Matysik et 
al., 2002).Среди совместимых метаболитов, ак- 
кумулирующихся в растениях при стрессах, 
только для пролина показан эффект «тушения» 
синглетного кислорода, образующегося в пер- 
вые часы действия crpeccopa (Alia et al.,1997). В 
работе Гонга(Сопе et al, 2005) на основании 
снижения в клетках продукции малоновогоди- 
альдегида (МДА) — индикатора перекисного 
окисления липидов, также была показана анти- 
оксидантная роль пролина в условиях NaCl-un- 
дуцированного окислительного стресса. 

Вместе с тем, до сих пор отсутствуют сис- 
тематические исследования проявления антиок- 
сидантных свойств пролина и роли пролина в 
поддержании редокс-гомеостаза клеток при на- 
коплении АФК у растений-галофитов, адапти- 
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рованным к стрессам и аккумулирующих про- 
лин в высоких концентрациях (Kant et al., 2006). 
Также регуляция экспрессии генов биосинтеза 
и деградации пролина (P5CS1 и PDH) в связи c 
проявлением его антиоксидантной роли мало- 
изучена. 

В настоящее время хорошо известны дан- 
ные, демонстрирующие осмопротекторные 
свойствапролинаи его способность стабилизи- 
ровать структуру белков (Yang et al., 2009)и pe- 
гулировать рН цитоплазмы, снижать содержа- 
ние АФК, а также регулировать соотношение 
НАД/НАД-Н (Krishnan et al., 2008; Lehmann et 
al. 2010; Verslues et al., 2010).Однако молеку- 
лярные механизмы пролин-опосредованной за- 
щиты клеток растений остаются не выяснен- 
ными. Антиоксидантное действие пролина так- 
же требует серьезных дополнительных иссле- 
дований. Кроме того, практически не изучен- 
ным остается вопрос о том, что происходит с 
ферментами антиоксидантной защиты и низко- 
молекулярными компонентами при повышении 
содержания пролина в растениях. В последние 
годы появляются сведения о том, что стресс-за- 
висимое изменение внутриклеточного содержа- 
ния пролина может участвовать в регуляции ак- 
тивностей антиоксидантных ферментов (Радю- 
кинаи др., 2008; Радюкина и др., 2011; Ozturk et 
al., 2002). 

В настоящее время пролин рассматривается 
и как химический шаперон, способный защи- 
щать макромолекулы, сохраняя их нативную 
структуру и биологическую активность (Vers- 
lues et al., 2010).Развитие представлений о хи- 
мических шаперонах имеет важное практиче- 
ское значение для понимания адаптационных 
процессов. Значительное увеличение концен- 
трации пролина при засолении, засухе, УФ-ом 
облучении, действии тяжелых металлов и дру- 
гих абиотических факторов считается универ- 
сальной реакцией растений на стресс (Alia et 
al,1997). В клетках растений, находящихся B 
стрессовых условиях, пролин составляет около 
5% от всего пула свободных аминокислот 
(Lehmann et al., 2010). На данный момент B ли- 
Teparype преобладает гипотеза o полифункцио- 
нальных биологических свойствах пролина в 
растениях в условиях стресса. Еще 20 лет назад 
в работах Alia с соавт (Alia et а1.,1997)было nc- 
следована защитная роль пролина в тилакои- 
дах растений при перекисном окислении липи- 
дов мембран, вызванном солевым стрессом и 
светом высокой интенсивности. В результате 
проведенных экспериментов было показано, что 
in vitro в присутствии 1 М пролина снижалось 
ПОЛ мембран тилакоидов. Также было пока- 
зано, что пролин уменьшал образование синг- 


летного кислорода, но не влиял на генерацию 
супероксид-радикала. 

В общем виде устойчивость растений мо- 
жет быть идентифицирована как способность 
растительного организма сохранять гомеостаз 
на стрессовом фоне в течение различного вре- 
мени путем использования изначально генети- 
чески детерминированных механизмов, их ам- 
плификации в различной степени на отдельных 
стадиях онтогенеза, а также шунтируемых био- 
химических последовательностей или их каска- 
дов, в зависимости от энергетической состав- 
ляющей организма, в процессе адаптации и 
пролонгирования стрессового воздействия во 
времени (Карагезов и др., 2008) 
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Bitkilorin Stresorlara Rezistentliyindo Prolinin Rolu 


M.H.Mommodova 


АМЕА Molekulyar Biologiya və Biotexnologiya İnstitutu 


Bitkilərin abiotik stresə rezistentliyində hüceyrələrdə oksigenin aktiv formaların toplanmasının qarşısını 
alma qabiliyyəti, makromolekķkulların qorunmasında osmoprotektor və bitki orqanizmində homeostazin 
saxlanılmasında prolinin rolunun aspektləri nəzərdən kecirilmişdir. 


Açar sözlər: Stressorlar, abiotik amillər, prolin, antioksidantlar, adaptasiya 
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The Role Of Proline In The Resistance Of Plants To Stressors 
M.H. Mamedova 
Institute of Molecular Biology and Biotechnology, ANAS 
Aspects of proline's role in the plant resistance to abiotic stressors such as the ability to counteract the accu- 
mulation of reactive oxygen species (ROS) in cells, the osmoprotective role in macromolecular protection 


and the maintenance of homeostasis of plant organisms have been examined. 


Key words: Stressors, abiotic factors, proline, antioxidants, adaptation 
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